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I lp;iui. 'iu!Ui"i выбор объекта для биологических исследований, не­
сомненно, о ч е н ь в а ж н а я часть работы. Благоприятный объект позволяет 
при о д н о й и mil ж е з ат рате сил и средств получить более полные и бо­
лее т о ч н ы е р е з у л ь т а т ы . Поэтому для генетики высших растений араби-
;;o;icnc ( Л г н Ь н ! o p - ; s thaliana (L.) Heynh. сем. Crucifera) приобретает 
особое значение, так как соединяет в себе следующие преимущества . 
1. О ч е н ь короткий вегетационный период (у некоторых линий при 
> бла! опрпитпых условиях 28 дней) . В течение года можно вырастить до 
12 поколений, чему способствует возможность прервать покой семян Хо­
лодовым шоком или воздействием гибберелина (Laibach, 1956; Kribben, 
1957). 
2. В ы с о к а я плодовитость (в природных условиях 1650 ± 150 семян 
с р а с т е н и я ) ; нормальный стручок содержит от 40 до 60 семян. 
3. Дуто! а м и я , сочетающаяся с хорошей завязываемостью при скре­
щивании. Хотя цветок мелкий, но сто можно откастрировать , что удоб­
нее д е л а т ь , пользуясь лобной лупой. 
4. М а л о е число хромосом (п = 5) (Laibach, 1907; Zaretzky, 1928). 
5. Простота в ы р а щ и в а н и я . Малый размер и быстрый рост позво­
ляют более выгодно использовать пространство в теплице. И особенно 
в а ж н о то обстоятельство , что имеется возможность асептической куль­
туры на искусственной среде в пробирках, чашках Коха и в кристалли­
заторах . При этом можно очень точно регулировать корневое питание, 
световые и т е м п е р а т у р н ы е условия (Langridge, 1957а; Dierks, 1958; 
К в и т к о , 1 9 6 0 ) . 
Л а й б а х в 1943 году предложил использовать арабидопсис д л я гене­
тических исследований. Он собрал его расы по всей Европе и провел 
оценку их на пригодность для этих целей. Им было выделено несколько 
б ы с т р о р а з в и в а ю щ и х с я линий — En ( Е н к х а й м ) , Est (Эстланд) , L i ( Ли м -
бург ) , D i ( Д ж о н ) , Kol (Кельн) и другие, — которые употребляются 
теперь в л а б о р а т о р и я х разных стран. 
К а ф е д р а генетики Ленинградского университета использует эти 
же линии . Такое единство материала (по происхождению) обеспечивает 
сравнимость опытов лабораторий разных стран и возможность консо­
лидации усилий. 
Н и ж е будет д а н краткий обзор важнейших генетических работ , вы­
полненных на арабидопсисе в последние пятнадцать лет. 
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ЕСТЕСТВЕННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
Arabidopsis thaliana (L.) Heynh распространен в Европе , Северной 
Африке, Средней Азии, Сибири; встречается в Японии, Северной Аме­
рике и Австралии. Обитает преимущественно на каменистых склонах, 
скалах, на песчаных почвах и на полях как сорняк. Растение является 
типичным эфемером; цветет обычно весной, до начала оурного развития 
весенней и летней флоры. В некоторых местах дает две генерации в год. 
Рис. 1 Характер опушении на стсбл. 1 и на листьях у р.оы Г"п. 
л • - одиночные и лнойные полоски на стебле; б -• тройни г нм.и.ч.пые <ик- . . н . ч .пик- . 
Поскольку ареал распространения вида очень широк и р а з н о о б р а ­
зен по экологическим условиям, то вид представлен м н о ж е с т в о м эко-
типов. В северных областях встречаются преимущественно по о н о 
тущие яровые и озимые однолетние формы, в южных районах ч а т е все­
го ранневесенние эфемеры (Laibach, 1943; Мюллер , неопубл. ) . По на­
блюдениям Л а й б а х а (1943), Грегори и Хассей (Gregory a. Hussey, 19оЗ), 
арабидопсис относится к факультативным длиннодневным [растениям; 
резких различий по фотопериоду м е ж д у расами авторы не о б н а р у ж и л и . 
Что касается особенностей прорастания семян, то имеются четкие меж-
расовые различия. 
Семена некоторых рас способны прорастать сразу же после созре­
вания, д л я других необходим период покоя. В одних "случаях д л я про­
растания необходимо освещение, а в других оно идет и в темноте . По­
мимо этого, расы весьма четко р а з л и ч а ю т с я по содержанию антоциана , 
величиной, формой и числом листьев , стручков, весом семян, опушенно-
стью листьев и стебля (рис. 1). Д л и н а вегетационного периода положи­
тельно корродирована с числом листьев в розетке и на стебле (рис. 2 ) : 
-среднее число листьев на растении у р а з н ы х рас снижается в Европе с 
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севера на юг. Л а н г р и д ж и Гриффинг (Langridge a. Griff ins, 1959), при­
меняя методику асептической культуры, проанализировали 43 расы по 
способности к росту при разных температурах (25; 30; 31,5°) и н а ш л и 
ч и к и е р а з л и ч и я по оптимуму температур д л я роста. Так , например , 
раса Pi ( П и т ц т а л ь , Австрия) имеет оптимум при температуре 25°, а Ег 
(Эрланген, I е р м а н и я ) растет одинаково хорошо к а к при 25° т а к и при 
i 
Рис. 2. Озимая и яровая форма арабидопсиса в тепличных 
условиях. 
Озимая форма отличается большим числом листьев на стебле и в розетке. 
Яроная фирма плодоносит, снимая приступает к бутоьизации. 
Почти все расовые признаки у растений подлежат модификацион-
ным изменениям и имеют характер количественных признаков . Ввиду 
этого тонкое сравнение экотипов возможно лишь при максимальном вы­
равнивании микроусловий. Асептическая культура арабидопсис удовлет­
воряет такому требованию. Поэтому арабидопсис предпочтительнее дру­
гих объектов для работ по изучению экологического разнообразия вида. 
Число хромосом, по имеющимся в литературе данным, д л я АгаЫ-
dopsis thaliana всегда одинаково (2л = 10). Экспериментально получе­
ны т е т р а п л о и д н ы е растения (Wricke, 1955). Близкий вид — Arabidopsis 
suecica (Fr.) Nor r l , имеющий число хромосом 2п = 26. о к а з а л с я естест­
венным а м ф и д и п л о н д н ы м гибридом Arabidopsis thaliana и Cardami-
nopsis arenosa (L . ) Hay. (Hylander, 1957; Laibach, 1958). 
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МУТАЦИИ 
Д л я исследования мутационного процесса а р а б и д о п с и с оказался 
очень удобным объектом — полная самофертильность п о з в о л я е т рабо­
тать с чистыми линиями, легко регулируемые условия в ы р а щ и в а н и я 
обеспечивают точное определение выражения мутации. Высокий коэф­
фициент размножения и короткий вегетационный период облегчает ге­
нетический анализ (установление характера наследственной обуслов­
ленности, группы сцепления и локализация мутировавшего г е н а ) . 
Во всех линиях, бывших длительное время под н а б л ю д е н и е м , воз­
никали спонтанные мутации. Д л я увеличения частоты мутаций приме­
нялись различные воздействия — облучение, химические мутагены. Об­
лучении) подвергаются семена, предварительно и з м а ч и в а е м ы е в течение 
-К) </, доза ^рентгеновских лучен - 6 0 0 0 />. Рапихольп (Reinholz, 1947) 
нашла, что'лри таком облучении степень изменчивости^(;>i ношение числа 
изменившихся потомств к общему их числу) равна 02,Г>и;>. По Ребиедену 
(Robboleii, 19.17а) сублетадьпая дома з 0)000 р дне; наиболее высокий 
мы.ход .хлорофпльпых мутации. По д<ыш>!м Оы-рбока I ( ) \ ч ч С е с Ь , 10.13). 
прорашинанис семян в paeinope т р ш ш ф л а з п п з ш > з ь : п и е ; чзс го; у му-
I ;11)оваппя. N Ста нов, icno. что концентрация т р п п а ф л а п п н л ! :оОООПО ран 
на по эффективности 710 р (степень изменчивое i и з oi >ои.х случаях еп-
, lajohia 7,К%). Характер мутации, вы шанпых i р н п а ф л п в т ю м , по су; и 
не отличается ел характера мутаций, вызванных pen \чч \шзацп.ч). О лен-
* 'I впи др\ i3ix мхтлгепон па арабидопепс в литературе пока нет сооб-
Ш( Н И Н . 
Раппхолвц (1017) описала и проанализировала 6t •• пап ; ;е число ренв 
г< номутаций расы Нп (Нпкхайм) . Возникали легальные , морфоди! пче-
екпе мучацип и такие, которые изменяют характер физиологических про. 
цсее.ов, та к' называемые «(физиологические мутации». К последним отно­
сил и с i> изменения времени зацветания , изменение интенсивности роста, 
хлорофидьная недостаточность, снижение жизнеспособнос1 и пыльцы. Чет­
кое морфологическое проявление показали следующие мутации: glabra-
отсутствие опушения на листьях и на стебле; lat ifolia, latissinin б о л т 
широкие листья; g r a n d i f o l i a — к р у п н ы е и зубчатые листья ; ^niiuiiserra-
la — крупные зубцы на листьях; Longifolia — д о м и н а н т н а я мутация , ха 
рактеризукхщаяся удлиненными листьями. 
Реббелен (1957а) описывает пятьдесят одну генетически проанали­
зированную хлорофильную мутацию; среди них и жизнеспособные , и 
летальные мутации. Многие из этих мутаций проявили плейотропный 
эффект (см, н и ж е ) . Этим ж е автором проанализирован более подробно 
случай нестабильного выражения гена (Robbelen, 1958). 
Л а н г р и д ж (1955, 1957в) после облучения рентгеном расы Est (Эст 
ланд) среди 112 потомств выделил 25 мутаций. Семь мутантов имели 
четкое морфологическое в ы р а ж е н и е : мутант 1014/12—пятнистые листья, 
2075/4 — округлую верхушку листа и короткие лепестки; 1072/9—листья 
й/з нормального размера ; 1064— угловатые зубчатые листья ; 1010/15— 
раннее цветение; 1036/16 — п о з д н е е цветение; 1090/1 - белые семена 
(рис. 3 ) . Шесть мутаций он отнес к ра зряду хромосомных. В двух слу­
чаях это решение принято на основе цитологических исследований, а в 
остальных — н а основе стерильности и других фенотипических эффек­
тов, сопровождающих обычно хромосомные мутации. О д и н н а д ц а т ь ле­
тальных и семилетальных мутаций подвергнуты специальному исследо­
в а н и ю (см. н и ж е ) . 
В наших опытах (Квитко и Богданова , неопубл.) б ы л о проанализи­
ровано потомство (Х2) от 47 облученных растений рас D i и Е п . Четыре 
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семьи д а л и четкое расщепление , причем соотношение мутантных типов к 
норме было б л и з к о к 3 : 1. В следующем поколении (Х 3 ) расщепление 
повторилось и подтвердился моногенный характер трех мутаций: Еп-11 
Di-34, Di -91 . Н и ж е д а н о описание этих мутантов. 
D i -91 . З е л е н о в а т ы й — v i r i d i s (o i , ) . Семядоли светло-зеленые, листья 
мелкие, светло- зеленые , зубчатые . Вегетационный период больше на 10 
дней, чем у р а с ы D i . Фертильность нормальная , моногенное различие : 
л/Г 123:37. П р и скрещивании с нормальным растением 
(Л/) д а е т в потомстве (F2) расщепление близкое к 3 : 1 F2(NXvii) = 
<= 136 : 29; f-2 ( w , X N ) = 55 : 18. ' V 
Рис ''. (.смен;! нормального т ш п ('/) н мутанта (о) i a i j I 
(бе.к се минного). 
I'.fVUIIM41 К;.)Жур,1 My ГЛНТП НС И Mi.*'.'Г ОурОГО IlMI'Mi-IM :i, ГНОЙ.' I'M. -ИНОЙ) 
нормальным семенам. 
Di-34. Семидилп мутантных растений мелкие, желтоватые . С т е б е л ь 
детерминаптноги типа, стручки короткие (4,5 мм, а у нормального типа— 
10,3 мм). Заиизывнемость пониженная . Моногенное различие : Х2 ^-
- 11 : 4; X,, 12 : 
F n - I l . Р а з в и в а е т с я только розетка с большим числом листьев (в 
норме 5—6). При длительной вегетации часть листьев приобретает ярко-
красную окраску . Моногенное различие : Хо = 9 1 : 8 ; Х3 = 69 : 21. 
Еп-20. П е р в ы е несколько листьев розетки мелкие, последние листья 
розетки и листва па стебле зубчатые. З а п а з д ы в а е т в развитии на 20 дней 
по с р а в н е н и ю с нормальным типом. Самостерильная форма. При скре­
щивании с а/, первое поколение — нормальный тип, а во втором поко­
лении тип 1:п-20 не в ы т о п и л с я . Характер наследования не ясен: Х2 
= 20 : 1; Л', = 3 5 : 4 . 
Высокий процент видимых мутаций в потомстве от облученных рас­
тений (от 8,5 до 22,4%) делает арабидопсис незаменимым учебным объ_ 
•ектом. З а три-четыре зимних месяца студент сможет получить новые 
наследственные формы и выявить характер их наследования . Получае­
мые при этом мутации затрагивают самые разнообразные физиологи­
ческие процессы, что позволяет физиологам и морфологам с о з д а в а т ь 
практически л ю б ы е модели изучаемой ими функции или структуры. Не-
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.которые примеры подобного контакта генетики с другими о т р а с л я м и бо­
таники изложены в последующих главах . 
ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ИССЛЕДОВАНИЯ ФИЗИОЛОГИИ ПЕРЕХОДА 
К ЦВЕТЕНИЮ 
Несмотря на многочисленность работ в области физиологии зацве­
тания, генетическая сторона этого процесса изучена очень с л а б о . Д л я 
арабидопсиса удалось сочетать генетический и физиологический под­
ход в такого рода исследованиях. З а сравнительно короткий срок было 
подробно охарактеризовано влияние низких температур ( я р о в и з а ц и и ) , 
света, высокой температуры, гибберелпновой кислоты и других факторов 
па развитие с вычлененном роли к а ж д о г о из факторов \ различных по 
наследственности рас. Были изучены элементарные физиологические 
процессы, л е ж а щ и е в основе перехода к цветению, описаны явления ан­
гл яровизации, деяровизации и реяровизации. Генетическим контролем 
при изучении физиологии зацветания пользовались с большим успехом 
многие авторы (Laibach, 19Г>1; Laibach п. Zenker, 1955; ( ц е о о г у a. lliissey, 
1953; Napp-Zinn, 1954, 1956, 1957 с, 1957(1, 1957 е, 195.x; Zenker. 1955, 
Ciaiiss a. Ran, 1956; Langrido-e, 1957 1)). 
Результаты этих исследований и м е ю т б о л ь н ы е л и ш е н и е или пони 
мания общих вопросов физиологии развития высших р а с п и ш и вслед 
с г в и е следующих особенностей: 1) все они проделаны на генетически 
однородном материале ; 2) наличие паеледы вен но ш к р ш ы е н н ы х р а с и 
мутантов, лишь незначительно отличающихся д р \ г от т р и а, д а л о в о з 
можность расчленить физиологические процессы на э л е м е н т а р н ы е акты 
и полнее изучить их последовательность и взаимообусловленность . В ка­
честве примера мы разберем явление наследственной обусловленности 
характера реагирования па яровизацию. 
У арабидопсиса озимые расы обычно переходит к цветению лиши 
после воздействия холодом. Иногда у этих рас наблюдается цветение и 
без яровизации, но в гораздо более поздние сроки. Имеются позднеспе­
лые яровые расы, з ацветающие без яровизации раньше, чем озимые 4 . У 
них яровизация ускоряет развитие. Ряд яровых рас не ускоряет разви­
тия при воздействии на них низких температур . Наиболее чувствительны 
к яровизации поздноцветущие растения с большим числом ярусов на 
стебле к моменту цветения. Гибридологический анализ пяти ранне- и 
позднеспелых рас выявил неполное доминирование позднеспелости 
(Нагег, 1950). Выявлен главный ген, ответственный за время наступле­
ния цветения. Действие этого гена находится под влиянием других менее 
активных генов-модификаторов, о к а з ы в а ю щ и х свое действие л и ш ь при 
выращивании на коротком восьмичасовом дне, но не в л и я ю щ и х на сро­
ки цветения при более длительном освещении (16 ч или круглосуточное 
освещение) . 
Напп-Цинн (1957а, 1957b) исследовал генетические основы отличий 
по реакции на яровизацию м е ж д у яровой расой Lis ( Л и м б у р г З ) и ози­
мой расой St (Стокгольм) . Были произведены скрещивания м е ж д у ра­
сами L i 5 и St и многочисленные возвратные скрещивания . О ц е н и в а е м ы й 
признак — в о з р а с т растений к началу цветения — является количествен­
ным признаком. Изменчивость в ы р а ж е н и я признака настолько велика , 
что начало зацветания генотипически однородных растений растягива­
лось на шесть недель. Вместе с тем генотипически различные растения 
иногда зацветали одновременно. Тем не менее удалось получить стати­
стически достоверные данные, строго с о б л ю д а я равенство температур ­
ных и световых условий, проводя много повторносгей как в опытах, так 
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I I в контрольных в а р и а н т а х . В расе St имеется два основных доминант­
ных гена Kryoph i l a (Кгу) и Frigida ( F r i ) , от наличия которых зависит 
озимость растений . Растения , имеющие лишь один из этих факторов , 
требуют вдво-е меньше дней яровизации, чем растения расы St. Это ука­
зывает на а д д и т и в н о е (однонаправленное) действие этих генов. Р а с а St 
обладает е щ е одним геном — juvenilis' ( juv) , который с о к р а щ а е т возраст 
з а ц в е т а ю щ и х растений на 3—4 дня . Б л а г о д а р я его действию в потомстве 
от с к р е щ и в а н и я рас L i 5 и St возникали растения, з а ц в е т а ю щ и е быстрее , 
чем яровой родитель L i 5 . Это говорит об известной трансгрессии призна­
ка. Х а р а к т е р доминирования гена juv еще не выяснен. Н а с л е д с т в е н н а я 
структура исследованных рас такова L i 5 : + K r y , + F r i , - H u r ; S t : Кгу . 
Fri , j u v . Н е исключена возможность существования генов-модификато­
ров со с л а б ы м действием. 
Изучение т е р м о л а б и л ь н ы х периодов у скрещиваемых рас позволяем 
со п о с т а в / ! я т ь генетическую и физиологическую дискретность явления 
яровизации. Т е р м о л а б и л ь н ы м периодом называется такой этап разви­
т а , п т е ч е н и е к о т о р о г о повышение температуры р а з р у ш а е т эффект пре-
д ы д у ш е й я р о в и з а ц и и , з а д е р ж и в а я тем самым наступление цветения. 
У о з и м о й р а с ы S i имеется три термолабильных периода. Сопостав­
л я я а : а д а н н ы е с д а н н ы м и генетического анализа , Напп-Цинн выдвинул 
с л е д у ю щ у ю рабочую г и п о т е з у : к а ж д о м у из термолабильных периодов 
е е о н а д ч д г л ' л о д и н ген , который определяет ферментативные процессы 
в д а н н ы й п е р и о д т а к и м о б р а з о м , что повышение температуры оказывает 
на них ипактнмпрующое действие. Соответствующие а л л е л о м о р ф ы , 
и м е н а п ш - с я у раннеспелой яровой р а с ы 1л.-„ обусловливают такой! ход 
ферментативных п р о ц е с с о в , п р и котором повышенно температуры пе­
р е с т а е т ока."0,1 вата, с в о е инактипирующее действие, и термолабильные 
п е р и о д ы в ы п а д а ю т - ц в е т е н и е н а с т у п а е т б е з предварительной яровиза­
ции. 1 1 о з д н е е п е д ы е я р о в ы е ф о р м ы отличаются от раннеспелых нали­
чием о д н о г о о с н о в н о г о гена. Э т о обстоятельство подтверждает выска­
занную г и п о т е з у , т а к к а к соответствующие формы имеют один или два 
термолпбильных п е р и о д а . Выяснение характера связи между определен 
ным геном и первичным физиологическим процессом — дело будущего 
Хотя р е з у л ь т а т ы и з у ч е н и я генетических основ термолабильных перио 
н о в е щ е н о с я т предварительный характер , но у ж е сейчас совершенно яс 
на плодотворность контакта м е ж д у физиологией развития и генетикой. 
ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ИССЛЕДОВАНИЯ МОРФОГЕНЕЗА 
К а к известно, большое количество генов регулирует развитие опре­
деленных органов и морфологических структур. Из этого следует, что 
процессы р а з в и т и я могут быть познаны через изучение соответствующих 
мутаций. А н а л и з отдельных мутаций позволяет расчленить целостный, 
процесс морфогенеза на составляющие его элементарные процессы, под­
вергнуть их морфологическому и физиологическому анализу . 
Особенно т щ а т е л ь н о м у а н а л и з у у арабидопсиса был подвергнут мор­
фогенез хдоропластов . Реббелен (1957 а) описал 51 хлорофилльную му­
тацию и исследовал соответствующие морфологические и физиологиче­
ские изменения хлоропластов . Выяснилось наличие следующих групп му­
таций, о т л и ч а ю щ и х с я по окраске листьев: 
1. albina — от белой до цвета слоновой кости; 
2. xantha — от бледно-желтой до зеленовато-желтой; 
3. v i r id is — от желтовато- зеленой до светло-зеленой: a) virescens -
з е л е н е ю щ а я по мере р а з в и т и я : б) chlorina — остающаяся в течение все­
го онтогенеза ж е л т о в а т о й ; в) lutescens — с т а н о в я щ а я с я по мере р а з в и ­
тия менее интенсивной. 
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Оказалось что наименьшее количество пигмента хлоропластов , не­
обходимое д л я ' п о д д е р ж а н и я роста, составляет 6% от общего количества 
пигмента v нормального типа; содержание хлорофилла в этом случае 
соответствует лишь 2% .нормального количества. 
Д л я сохранения'способности к размножению требуется наличие 30% 
нормального содержания хлорофилла . Выявлено относительное значение 
каротиноидов и хлорофилла для поддержания жизнеспособности . У 
форм albina пигмент либо совсем не образуется , либо о б р а з у е т с я не­
большое количество каротиноидов (Robbelen, 1957b). N форм xantha по­
мимо каротиноидов образуется некоторое количество х л о р о ф и л л а , не­
достаточное, однако, дли поддержания жизни растения. Только у му-
гантов типа*viridis соотношение каротиноидов и хлорофилла таково , что 
обеспечивает возможность выживания . Диализ дз \ \ м у т а ц и и типа v i -
ridis показал , ч т о одна из них рецессивна и образу1 г лишь п р о т о х л о р о -
филл, другаvi доминантна, и блокирует синтез , \ . « . п р т р п д л а «В^> 
(Robbrlen. Н)Гя)). 
lit р . м п л ы ю е с о д е р ж а н и е inn мен га с л и з а н о с с \ н е с тв(н>:! :•! н е м налип-
.•a : ! jMMu \ r i ) i i о б р а з о в а н и я и р а з р у ш е н и я ш п M e n i • не ()длостоп( ш м е е па­
п у i л > ! 111; • ;;(>;•) баланса п р о я в л я е т с я не т о л ь к о и п ; \ ; . \ К - \ \ и и 1 '.краски ли 
ет;!. п и и и м; 1 > 41 с о о т н о ш е н и и л и i'M^u к ' П . Соомюлл ллг пигмеи о < ь м о ж и 
п Ь ! ' ! ' Ь П З М е п е Ы ) И М О Д П ф и К а Ц Н о И И Ы М ! i \ i C M , Л л л д Ь М е р г, с' Ж.' ! о П ! >! .\ И T* • 
н е в ы . ч л п с I i.>iл с о д е р ж а н и е пигментов р а з л и ч н о . Ьылн о о с д р у ж е и л мути 
Л И Л , у K o ; o p o i i c o o l П О Ш е Н Н е П П Г М е Н Т О в П р и о б ы ч н о м < >с к. • I ;д Н 11 i! О Ы Л О Т Д 
КИМ Ж е , К a is li V r e l H ' i i O l i М О Д И ф и К И Ц И И Н о р М И Л l . H o i о Л И С ! Д . Л П С И . Я му • 
ГПИТПОИ ф о р М Ы П М е Л И С Г О Л Ь Ж е к р у п н у ю З е р П Л С Т и С Г Ь C l p V K i y p b l Х Л о р о 
пласта, как и ю н е в а я м о д и ф и к а ц и я . Т а к и м обра лам, г е п е с н я м о д п ф и к а 
ЦП Я Я В Л Я i Л С Л ф с П О К О П И с Н М У Т а Н Т Н О Й ( } ) 0 [ ) М Ы ( ! о Ч - . b e l o i ; , | Д о Л ) . 
Тщательно было изучено влияние и з м е н е н и я с . ! руктуры х л о р о п л . : 
к г о в на жизнеспособность. Сильные изменения структуры г д л и с л х л о р о 
пласта в е д у т к гибели его, з л о в с в о ю очередь с к а з ы в а е т с я н а жи ; н е 
с п о с о б н о с т и р а с т е н и я . Изменения в количестве и размерах ; р а н у л хло­
ропласта, как правило, обратимы. Наблюдается тесная в з а и м о с в я з ь 
между образованием и поддержанием на о п р е д е л е н н о м \ р о в н е н е к о т о 
рого количества пигмента в хлоропласте и его структурой. Плепотрочия 
генов хлорофилла нашла, таким образом, объяснение с позиций ф и з и о ­
логии развития . Большинство найденных Реббелепом мутации хлоро­
филла характеризуется пониженной жизнеспособностью, что проявляет­
ся в моногибридном расщеплении: мутантные особи составляют менее 
25% общего числа особей второго поколения. У форм albina '-/га нехват 
к.а мутантных гомозигот зависит от пониженной способности к прораста­
нию, у форм типа xantha и viridis не исключена возможность , что в ряде 
случаев идет избирательная элиминация гамет под воздействием хромо­
сомных перестроек. Плейотропное действие генов хлорофилла с к а з а л о с ь 
и в большей гетерофилии мутантов. Анатомический анализ конуса на­
растания мутантов показал, что гетерофилия возникает как следствие 
увеличения массы конуса нарастания (Robbelen, 1957с). 
БИОХИМИЧЕСКИЕ МУТАЦИИ 
Одной из наиболее перспективных областей генетики арабидопсис л 
•является изучение биохимических мутаций, т. е. наследственных нару­
шений метаболизма , вскрываемых биохимическими методами. Биохими­
ческие мутации позволяют б л и ж е подойти к обнаружению* непосред­
ственного эффекта гена. Такие мутации у ж е подробно исследованы у 
микроорганизмов. Высшие растения до сих пор считались неудобными. 
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объектами д л я изучения биохимических мутаций. В ы р а щ и в а н и е араби-
допеиса на стерильной искусственной среде позволяет теперь и д л я выс-
> ших растений применить методы, разработанные д л я микроорганизмов . 
В особенности в а ж н о , что при этом имеется возможность определить, 
какой процесс м е т а б о л и з м а нарушен у летальных и семилетальных му­
таций. Это о т к р ы в а е т обширное поле деятельности д л я изучения физио­
логии и патологии обмена веществ у высших растений. 
Л а н г р и д ж (1955, 1958а) на основе анализа р я д а летальных и семи­
летальных м у т а ц и й выдвинул гипотезу эмбрионального отбора в ходе 
развития. По этой гипотезе до прорастания семян могут и з б е ж а т ь эли­
минации с л е д у ю щ и е классы летальных мутаций: 1) проявляющиеся в 
позднем онтогенезе или с в я з а н н ы е с отсутствием деятельности затраги­
ваемых функций (мутации повреждения хлорофилла , мутации наруше­
ния ф е р ' ш д ы ю с т п и д р . ) ; 2) обусловливающие синтез веществ, способ­
ных к дпффу п ш , при -лом недостаточность восполняется за счет метабо-
,пп <ж ма герипск* -го организма . 
Устраняются в ходе эмбриогенеза следующие мутации: 1) воздей-
с в у ю щ п г на синтез высокомолекулярных веществ, не способных к диф-
Ф> т ы o i ' ! к а п и одного генотипа к другой (белки, связанные витамины, 
. ч \ к л г п п о п ы е к и с л о т ы ) ; 2) связанные-с метаболизмом прорастания семян 
< \ ' \ i ; n o o ! ц и к л а К р е б е а ) ; 3) вызывающие утрату многих в а ж н ы х мета-
• ' т а н и н , хо! л он; и способных к диффузии (мутации, влияющие на син-
- r . i ам пI:'•1 H I i с л с о , песпоипфичных энзимов) . 
К а к т ил н о ю м у т а ц и и погибают до прорастания, Л а н г р и д ж не мог 
; I р о и е {о i 11.. ; с а н а л и з 11 выживших до прорастания летальных и семи -
леталI п ы х мутаций дал ему основание считать, что его гипотеза пол • 
: Н е р Я ч та I,",.. 
> "[.'. ,, ()о п а р е /К е н и я потребностей мутантов в метаболитах использо 
вались сделл юнги- стандартные добаш<и: кокосовое молоко, водная вы • 
тяжка и •. семян гороха, гидролизат нуклеиновой кислоты, водиораство-
римые в и т а м и н ы , аминокислоты. Н и ж е дается описание шести мутантов, 
в о с с т а н а в л и в а ю щ и х рост при добавке соответствующих метаболитов и 
пяти не р е а г и р у ю щ и х на добавки ( Л а н г р и д ж , 1958а) . 
1 0 1 Л и с т ь я розетки хлоротичны целиком или около кончика. Се­
мядоли пятнистые. Д о б а в к а тиамина (1 мкг на растение) полностью вос­
станавливает рост. П и р и м и д и н о в а я и тиазоловая порции но эффектив­
ны. Ко - 27 : 3; X . - 18:7. 
1025/3. М е л к и е светло-зеленые листья с темно-зелеными ж и л к а м и , 
слабый рост. С о д е р ж а н и е хлорофилла снижено до 2 /з нормального. Рост 
ускоряется с а х а р о з о й или глюкозой и в слабой степени фруктозой 
(рис. 4 ) . An - 3 9 : 2 : А"3 - 33 :9 . 
1023/13. При 2 3 - д и ф ф е р е н ц и а ц и я нарушается и многочисленные по­
беги о б р а з у ю т маленькие асимметричные листья. При 28° растения ма­
ленькие, но с нормальной дифференциацией . Н у ж д а е т с я в глюкозе,^ caj 
харозе или K>S0 4 для повышения осмотического давления по крайней 
мере на 1.5 атм, Х2 = 43 :6; X?i = 57 : 14. 
Est r i. Медленный рост при температуре выше 27". З а д е р ж и в а ю т с я 
р а с т я ж е н и е листа и рост вторичных корней. С добавкой холина (20 мкг 
на растение) рост нормальный. Возник спонтанно. F2 ^ 35: 10. 
1138/1. П р и температуре 28° растения тонкие, маленькие, светло-зе­
леные с изогнутыми листьями. При температуре 23° образуется только 
одна пара маленьких листочков, и растение гибнет. С добавкой кокосо­
вого молока листья немного больше, шире и не так изогнуты. 
Х> = 5 8 : 9 ; Х , = 41 : 10. ^ ж ^ л 
2071/13. Хлоропласт нормального размера , но без хлорофилла , и д н а 
87 
пара мелких светло-желтых листочков; корневая система нормальная . 
Д о б а в к а в среду глюкозы или сахарозы позволяет р а з в и т ь 4—6 розеточ-
ных листьев и иногда цветки. Х2 = 44 : I ; Х3 - 44 : 22. Зо семян Xz не 
1005/7. Семядоли и гипокотиль светло-желтые; нет листьев и вторич­
ных корней. Пластиды недоразвиты (1,32 : | -0 ,36 мк в д и а м е т р е , у нор­
мальных растений 3,36 ± 0,41 м к ) . Не реагирует па подкормку . Х2^ 
- 1 3 3 : 2 2 , ^ , - 4 4 : 1 3 . 
Рис. 4.^ Одновозрастные растения мутации 1025 3 < нужда­
ющейся в глюкозе или в сахарозе) на р:пных средах, 
а—минеральная среда — слабый рост и светлая окраска мякоти листа; 
б — минеральная среда -j- 2% сахарозы - нормальный рост, темно-зеле­
ная окраска листьев. 
2079/8. Сходен с 1005/7. Л и ш е н х л о р о ф и л л а . Не реагирует на под­
кормку. Х2 = 45 :3, Х 3 - 86 : 23. 
1090/10. Семядоли редуцировались до мембрановидных бесхлоро-
филльных структур, обычно остающихся в семяннон кожуре . Не реаги­
рует на подкормку. Х2 = 26 : 9, Хг = 27 : 6. 
1031/13. Карликовое растение, достигает л и ш ь у 3 сухого веса нор­
мального типа. Относительные скорости роста : нормальный тип —0,26; 
взошло. 
б 
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карлик —0,29. Средний вес семян : норма 33 мкг, к а р л и к 12 мкг Карли­
ковость — р е з у л ь т а т плохого роста эмбриона. Не реагирует на подкорм­
ку. Х2 = 58 : 3, А'з = 20 : 4. 
1051/11. М у т а н т , которому нужны определенные температуры для 
зацветания: 28 й д л я о б р а з о в а н и я стебля и 20° для образования цветков 
Не реагирует на подкормку , Х2 = 120 : 16, Х3 = 30 : 9. 
М у т а н т 1023/13 (осмотический) позднее был изучен Л а н г р и д ж е м в 
отдельной р а б о т е (1958b). Мутантный фенотип является следствием 
ненормально низкого осмотического давления в клетках растения. Повы­
шение к о н ц е н т р а ц и и с а х а р о з ы или сульфата калия в питательной среде 
ведет к н а к о п л е н и ю этих веществ в клетках корня и тем самым способ­
ствует в ы р а в н и в а н и ю внутреннего осмотического давления . Вследствие 
этого растеши» приобретает облик нормального типа, у него восстанав­
ливается н о р м а л ь н ы й ход дифференциации, фертильность. Если ж е до­
бавлять в питательную среду манитол, не проникающий в клетки и не 
способный поднять внутреннее осмотическое давление, то мутантные 
признаки п р о я в л я ю т с я еще более резко, чем на обычной среде. Более 
кии. у н о р м а л ь н ы х по генотипу растений воздействием манитол а можно 
пол;, ни п . мутантный фенотип. Это происходит так: осмотическое давле­
ние Hiivчп1Н'й с р е д ы повышается , в клетки же манитол не поступает, уве-
л и ч п п а » л е и р а з р ы в между внешним и внутренним осмотическим давле­
нием, ( п м л п о т е п недостаточность внутреннего осмотического давления и, 
кик следе !"н i н', появляются все при знаки осмотического мутанта . Это яв­
ление к л а е е п ч о с к п й пример фонокопии. 
\) д р \ 1 о й р а б о т е Л л н г р и д ж и Гриффинг (1959) пытались получить 
б о л е е ю ч п ы е д а н н ы е о причинах, обусловливающих устойчивость и чув-
стнител иное т ь к те м 11 ер а ту ре у высших растений. Имеющиеся данные 
показывай>;. что пои крайних температурах рост растений угнетается 
из-за пнпк i илзанпп о д н о й пли нескольких чувствительных реакций; в ряде 
случаен т а к у ю депрессию можно предупредить обеспечением растения 
продуктами т о р м о ш м о й реакции. Эти данные получены при выращива­
нии растений гомозиготных рас в световых термостатах с точностью ре­
гулировки температуры до 0,2 . Было найдено, что есть определенная 
корреляции м е ж д у генотипическим компонентом и чувствительностью к 
температуре , п р о я в л я ю щ а я с я в соответственном снижении роста. Из 43 
изученных э к о т ш ю в М при 31,5 показали сильную депрессию роста. Пять 
из них д а л и четкие морфологические симптомы температурного угнете­
ния. Д л я трех из этих нити показано достоверное усиление роста при 
добавке в питательную среду витаминов, д р о ж ж е в о г о экстракта и гидро-
лизата нуклеиновых"кислот." Д л я двух рас независимого происхождения 
специфически стимулирующим рост веществом оказался биотип, кото­
рый полностью снимал вредное действие температуры. Д л я третьей 
расы такой ж е эффект д а л а добавка цитидина. Последнее исследование 
несомненно привлечет внимание не только генетиков, физиологов и био­
химиков, но и фитопатологов . При таком подходе можно решить мно­
гие вопросы, к а с а ю щ и е с я климатических заболеваний культурных расте­
ний. 
ИССЛЕДОВАНИЯ ПО ПРОБЛЕМЕ ГЕТЕРОЗИСА 
Очень у д а ч н ы м оказалось применение арабидопсиса к а к объекта 
для решения некоторых вопросов проблемы гетерозиса. В исследованиях 
подобного рода в а ж е н генетически проверенный исходный материал . 
В этом отношении арабидопсис имеет преимущество перед множеством 
других растительных объектов . 
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В качестве испытуемого признака Д и р к с (Dierks, 1958) использовал 
возраст растения ко времени зацветания . Были произведены скрещива­
ния 15 рас. Гибриды первого поколения между д в у м я раноцветущими 
расами (Ct-w — Катания, слабоопушенная и BG — Б е р л и н — Грюне­
вальд) и девятью другими раноцветущими расами з а ц в е л и при одина­
ковых условиях значительно позднее и развили большую вегетативную 
массу, чем родительские формы. Д и р к с считает, что это типичное про­
явление гетерозиса. Генетические причины этого явления были подробно 
исследованы в Fu F2, F:i и в ряде возвратных скрещиваний д л я комби­
нации Ct-w X En. З а д е р ж к а в цветении зависит от взаимодействия 
между доминантным геном А расы Ct-w и доминантными генами-мо­
дификаторами ( Н ь Но и т. д.) расы En. В /д возникает , т аким образом, 
генотип (Ли lijh и т. д . ) , сочетающий в себе д о м и н а н т н ы е гены 
с аддитивным действием, что и является прилепой гетерозиса по срокам 
шпиетннпя. Гетерозис, основанный на накоплении доминантных генов, 
очевидно, можно сохранить в последующих поко /натях . Автор приходит 
к в ы в о л \ , что гетерозис как у самоопылителей, т а к и у иерекрестноопы-
дп гелей записи; , главным образом, от такого в папмоаойетвпя генов, 
которое можс г и меть селективное а п а з е а п е в процесса \ е е гее! венного 
и П С К У С С гвеппого отбора. Сиерхдомшшровапию а втор прв (нет подчинен 
Н( >е значение. 
Однако ч нрнбпдепепса был они п р у ж е н н проанади aip.aaan случаи 
сиерхдом i ширина пни ( Wricke, 1955). М\ т а й н а \. юрофпд \;\ \ в a т elilorina 
(с) характера о. ется в гомозиготном сост'ояиии б о л е е егачлой окраской 
листьев. Гетерозиготные и гомозиготные по нормальному ieav I С С, С с) 
не отличаются при колориметрическом анализе вытяжки х л о р о ф и л л а . По 
\ экспериментально полученных тетраплоидов растении с r p t \ м я .;оми 
иннтнымп генами (СССс) содержат о т н о с и т е л ы ю больше хлорофилла 
не только по сравнению с типами Сссс и С С г е , но и по сравнению с ге­
нотип ш чески нормальными растениями СССС. 11а.т ичие четырех 
доминантных генов снижает количество хлорофилла . По мнению 
автора, сверхдоминирование, наблюдаемое у т е т р а а д о п д о в , я в л с 
пне того же порядка, что и сверхдоминирование, н а б л ю д а е м о е у дин 
лендов. 
Реббелеи (1957а) обнаружил , что 8 из 51 (15%) хлорофилльных 
мутаций в гетерозиготе дают явление гетерозиса. В качестве показателя 
повышения жизнеспособности был использован признак - с у м м а р н а я 
поверхность всех листьев. В двух случаях было о б н а р у ж е н о сверхдоми­
нирование: гетерозиготы отличались Fie только увеличением суммарной 
площади листовой поверхности, но и повышенным с о д е р ж а н и е м хлоро­
филла . 
Из сказанного вытекает с необходимостью, что проблема гетеро­
зиса требует совместных усилий генетиков, физиологов , биохимиков и 
морфологов. Р а з р а б о т к а этой проблемы должна быть осуществлена 
в первую очередь на модельном объекте, удобном а л я "постановки 
широких теоретических исследований. Пока трудно подобрать для 
этих целей более подходящий объект , чем л а б о р а т о р н о е растение 
.арабидопсис. 
Генетика арабидопсиса л и ш ь только начала свое развитие . Настоя­
щ а я работа — первый обзор полученных результатов . О д н а к о у ж е сей­
час совершенно ясно, что арабидопсис по сравнению с д р у г и м и расте­
ниями обладает большими преимуществами д л я генетических исследо­
ваний наиболее актуальных проблем: мутационного процесса, физиоло­
гии развития признаков, биохимических функций гена. 
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ARABIDOPSIS THALIANA, (L.) HEYNH. A NEW EXPERIMENTAL PLANT FOR 
GENETIC INVESTIGATIONS 
К. V. Kvitko and A. Muller 
The article is the first survey of the genetics of Arabidopsis thalia-
na (L.) Heynh., a plant of the Cruciferae family, that has recently acqui­
red the significance of a plant material for laboratory studies in plant 
genetics similar to Drosophila in animal genetics. 
The use of culture of Arabidopsis on aseptic substrata made possible 
to investigate the biochemical mutations in the higher plants which had 
been accessible only in micro-organisms. Further investigations are devo­
ted to the natural variability of this species, to its mutations, to the gene-
tical basis of development of morphological and physiological characters 
and to the heterosis. 
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